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はじめに 
1889年， Cajall がトリ網膜のアマクリン細胞に終る
遠心性線維を記載して以来，網膜遠心性神経の解剖およ
び生理学的証明に関する報告は， カエル， サカナ， 昆
虫，タコなどからチンパンジーやヒトにまで及んでい
る。視神経内に存在する遠心性線維を解剖学的に証明す
るには，視神経を切断してから，切断部から中枢側にウ
ォーラーの変性を起こさない線維群を発見すればよい。
しかし，BrindleyとHamasaki2)によれば，ネコの視神
経の中にはウォーラーの変a性の極めて遅い線維が含まれ
ているので，従来のネコに関する変性実験の結果は信じ
られないという。今日では変性実験以外にも神経線維の
軸索輸送を利用する信頼性の高い方法が広く行われてい
るが，それでも，少なくとも晴乳類については網膜遠心
路の存在に慎重な態度をとる解剖学者が多いようであ
る。いずれにしろ，脊椎動物の網膜は多種の細胞を含む
複雑な構造をもっているので，遠心路の形態的な同定は
容易ではない。
一方，軟体動物頭足類は脊椎動物や節足動物とは違っ
た進化の過程をたどっていながら，眼球の光学系は脊椎
動物のものに酷似しており，発達した神経系と相まって
すぐれた視覚機能をもっている。ところが網膜そのもの
は支持細胞と光受容細胞の二種からだけ作られ，しかも
光受容細胞は第一次感覚細胞であるから，受容細胞の軸
索がそのまま視神経線維となっているという簡単なもの
である。したがって頭足類の網膜は光受容の初期過程の
研究には恰好の材料として広く用いられてきた。また， 
Young3)の変性実験からタコの視神経には網膜遠心
性線維の存在が知られているので， この網膜は遠心
性神経の研究のモデ、/レとしても役に立つものと思われ
る。 
1. 頭足類視覚系の構造
図lの左はタコの視覚系の模式図である。頭足類の限
中東北大学医学部第 2生理学教室 
は無脊椎動物の中では最も大きく，光学系は脊椎動物の
ものと同じく，角膜，瞳孔， レンズ，硝子体などからで
きている。眼の調節は，魚などのように限球の前後径を
変化させて行う。瞳孔は“明日では大きく， “暗"では
縮少するが，縮少した瞳孔は l幅の狭いスリット状であ
る。しかし極めて面白いことは，このスリット状瞳孔の
長袖の方向は，頭の位置にかかわらず常に水平方向を向
いていることである。
網膜には支持細胞と光受容細胞しかないので，構造は
簡単なわけであるが，微細構造はかなりに複雑で，次の 
3つの特徴をあげることができる。第 1は光受容細胞外
節から出る微紋毛配列の規則性である。外節部を網膜表
面に平行に切断すると，碁盤の自のような紋様が現れ
る。その日の一つは 4つの光受容細胞からできており，
これら 4つの縦長の細胞からなる 1組をラブドームと呼
ぶ。受容細胞の表面からは細胞の長軸と直角方向に，し
かも互いに向い合った 2つの面から微紋毛が密集して突
出している。興味深いことには，微紋毛の方向は前に述
べたスリット状瞳孔の長軸の方向と一致するものと，こ
れと直交するものとのこ方向に限られることである。こ
の構造は偏光の振動方向の弁別能を備えている昆虫など
の複眼に見られるものと同じである。事実，個々の光受
容細胞が偏光検出器として働くことは， ERGからも細
，川4胞内受容器電位でも証明されている 5の〉
第 2の特徴は網膜深層にある神経叢である。その主要
部分は光受容細胞の軸索側枝と考えられる(図 1，右下
の col.)。この構造は，早くから Young3) が鍍銀標本
から推定していた通り，細胞間の相互作用(側方抑制〉
に関与するものである630
微細構造の上の第 3の特徴は，この報告の主要課題で、
ある網膜遠心性線維の存在である。タコの視神経を切断
すると，極めて短時間にウォーラーの変性が起こること
から， Young3) は遠心性神経を証明した。次に， この
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図1.タコの視覚系(左)と網膜(右) 
1m:限界膜， os 光受容細胞の外節， bm:基底l農， sp:支持細胞， 
is. ax. col:それぞれ光受容細胞の内節・軸索および側枝， ef: 
遠心性線維。右上は外節部の横断面。
神経について我々が行った実験について述べる。 
2. HRP法による網膜遠心性神経の証明 
Horseradish peroxidase (HRP)は細胞体から取込ま
れ，軸索の中を順行性に輸送されるが，軸索の終末から
も取込まれて逆行性に細胞体にまで運ばれる。したがっ
て，もし網膜内に終末がある遠心性神経が存在するなら
ば，眼球内に注入された HRP は脳内のどこかにある
細胞体に見付けた、されるはずである。そこで， 25%の 
HRP海水溶液30，l1をタコの眼球内に注入し， その後
で HRP の反応を第一次中枢である視葉で調べてみ
た。注入後24時間までのもの，および 120時間をこえ
たものでは HRP を含む細胞は視葉のどこにも見られ
ない。しかし，約50時間のものでは視神経終末のある視
葉網状層(図 2の PL) と内頼粒層 (IGL) に HRP
を含む細胞体が豊富に認められる。図 2の右下は HRP
を含む細胞を拡大したものである。これら細胞の存在す
る層， 細胞の:密度，大きさ， 形などは， Young8) の変
性実験の結果とほとんど変りない。 
3. 視葉に起源をもっドーパミン作動性網膜遠心性神
経
タコの神経系からの抽出液の中にはタイラミン， ドー 
ON 
OGL 
PL 
IGL 
図 2. タコの視葉 
HRPを眼球内に注入， 50時間後のもの。 
ON: 1本の視*j1経束， OGL:外頼粒層， PL: 
網状層， IGL:内頼粒層。 IGL，OGLからの
線維と ONとが PLに終る。
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パミン，ノ/レアドレナリン，セロトニンなどの活性アミ
ン類が豊富に含まれるといわれている九一方，カテ
コールアミンの組織化学的検索について，最近 Furness
ら3)は，室温でグリオキシノレ酸に浸すだけで、強い鐙光が
見られること， さらにフオルムアルデヒドとグ、ノレター ノレ
ア/レデヒドの混合溶液 (Faglu) を用いれば，一層よい
結果がえられることを示した。本研究では， Fagluを用
いて，タコの網膜と視葉についてカテコールアミンの存
在部位を調べた。
タコの網膜と視葉を Faglu に 4%の薦糖を加えた固
定液に24時間浸し，クライオトームで、20μm厚の切片を作
り，玉酸化隣の中で 1-2日かけて乾燥させる。落射式
畿光顕微鏡で観察すると，網膜では強膜に近い神経叢の
部分に緑色の蛍光が見られる。これは多数に枝分かれし
た線維と，所々に膨隆した部分からなる。視神経の中に
も蛍光を出す線維が見られるが，蛍光をもった膨隆部は
ない。 1本の視神経束の中には 3-8本の盤'光を出す線
維が存在する。この関係は視神経のどの部分(眼球近
く，途中，脳の近く)でも変わらない。視神経内の壁光
線維を視葉までたどると，内頼粒層の同じような蛍光を
もった細胞体に達する。大きさは20-30pmである(図 
3)。ただし視葉内では， 告を光をもつものが，外頼粒層
にも見られる。この細胞は小型で、ある。
分光測光: Furness8) は， ノノレアドレナリンおよび
ドーパーミンを Fagluに加えたときの蛍光測光を行い，
いずれも 480nm にピークがあることを見ている。本研
究では， 12個の鐙光細胞について分光測光を行ったと
ころ， 475-480nmにピークをえた。したがって，この
蛍光はノノレアドレナリンかドーパミンによるものである
(図 4)。
次に，カテコールアミンの種類をきめるため， 90%イ
ソプロパノール中に水素化ホウ素ナトリウムを 0.1%含
む溶液に浸して観察した。すると，外頼粒層の鐙光細胞
体はすべて槌色したが(ノ Jレアドレナリン由来)，視神
経の蛍光線維と連続している蛍光細胞は鐙光を失わない
のでドーパミンに由来する畿光である 8)。
ここで注意しなければならないのは， HRP法で明ら
かにされた遠心性線維の起始細胞は， ドーパミン作動性
ニューロンと比べるとはるかに多く，約10倍もあること
である。したがって眼球の方に向う視葉からの遠心性線
維はドーパミン作動性とそれ以外のものとからなってい
ることになる。ともかくも，おびただしい数の遠心性線
維が視神経内を走っているのであるから，視神経を刺激
すれば何らかの効果が眼球に及ぶと考えられるので，先
ず全眼球について遠心性神経の刺激効果を調べてみた。 
4. 眼の調節系に対する視神経の頻数刺激効果
眼球，視神経および視葉をすべて自然のままにつけて
取出した標本(遊離視覚系〉を酸素で飽和した海水で、港
流しながら，視葉を双極刺激電極で空中に吊し土げ，視
図 3.Faglu処理したタコの網膜 (a)，視神経 (b)ι および視葉 (c)
視葉の内頼粒層にはカテコ~/レアミン由来の蛍光を出す大型細胞が見える (c) 。
この盤'光は視神経に向う車dl索に沿って延びて行き (b)，網膜の神経叢に'終る (a)。
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図 4. カテコーノレアミン蛍光の相対スベクトノレ
強度
上:網膜神経叢，下:視葉の内頼粒層細胞。い
ずれも 475--480nmにピークがあり，佳光はド
ノーξミンかノノレアドレナリン由来であることを
示す。 90%イソプロパノールと 1%水素化ホワ
素ナトリワムに標本を浸しでも，この告を光は消
えないので， ドーノぞミンによるものであること
が明かとなった。
神経と眼球は海水中に浸しておく。刺激による眼球の形
の変化を二方向から見るため，眼を前方から観察すると
同時に眼球の下に水平から 450傾けて鏡をおいて下方か
ら眼球の前後径の変化も調べた。 1O-100Hzの電気刺激
を数秒間続けると，前限部が著しく後退し，前後径が短
縮する。また瞳孔にも大きな影響を与える。タコの瞳孔
は，暗所では大きく聞いているが，明所では水平方向の
横長のスリット状をしている。強い光の下では非常に細
い線状になる。さて，暗所で視神経を電気刺激すると，強
い光を与えたと同じに瞳孔の!隔は狭くなる。これらのこ
とから，視神経の中に含まれる遠心性神経には，眼球の運
広
動系に終るものが含まれていることが明らかとなった。 
5. 網膜に対するドーパミンの作用
視神経の中の遠心性神経のかなりの部分は眼球の運動
系に向うものであることは，前に述べた通りである。し
かし視葉のドーパミン作動性ニューロンから始まる線維
は網膜の神経叢に終っているので，これこそ真の網膜遠
心性神経と考えることができる。この神経の終末から放
出される伝達物質はドーパミン (DA) と考えてよいか
ら，次の実験では外部から投与した DAが網膜に与え
る影響を調べることにした。
第 1の実験では， ERGを記録しながら DAを濯流
液に加えた。 DAの濃度が1O-6M ぐらいでは著しい増
強作用があり，これ以上の濃度では効果は飽和してしま
う。濃度を低くして行くと効果も次第に小さくなり， 
lu-7molと1O-8molの間で効果が見られなくなる。アポ
モノレフィンでもかなりの効果があるが， L-DOPA，ノ/レ
アドレナリンではほとんど効果が見られない。以上の実
験から DAが伝達物質としての性質を備えていること
が明かである。
網膜における最終出力は視神経のインパルスである。
もし DAが遠心性神経の伝達物質であるならば，外部
から与えた DAは視神経のスパイク放電にどのような
影響を与えるであろうか。奇妙なことに港流液に DA
を加えると， スパイクは抑制されるのである。 DAが 
ERGを増大させるのに，スパイクを抑制する理由は今
のところ説明はできない。しかし，網膜の最終出力であ
る視神経放電が抑制を受けるのであるから，遠心性神経
は抑制性であるといってよい。これは遠心性神経の頻数
刺激でも，同じようなスパイクの抑制が観察されること
で確めることができた(後述)。
第 2の実験は DAの網膜内作用部位を明かにするた
めに行ったものである。 この実験では， DA をガラス
微小電極につめ，電極の上端に圧搾空気のパノレスを加え
ることによって，網膜内の任意の深さに，任意の容積の 
DAを注入するように準備した。タコの ERGは，網
膜の表面から外節の層では陰性の振れであるが，深部の
神経叢では陽性となり。両者の中間の内節の附近ではほ
とんど光に対する応答が見られない。したがって ERG
の形から DA電極の先端を任意の深さに保つことがで
きる。 DAの注入量は，先ずそれぞれの DA電極の先
端を流動ノξラフィンに浸し，印加する空気圧ノ勺レスの持
続時間と放出量との関係を顕微鏡下で調べておくことに
よって自由に調節することができる。以上の注意のもと
に，網膜内の各層に DAを注入してみると，網膜深部
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図 5.ERGと視神経放電に対する視神経の反
復刺激効果
視神経束の 1本を切断，遠位切断端をガラス毛
細管吸引電極の中に吸い込む。 ERGは直流増
幅器， スパイク放電は高感度 CR増幅器を介
して記録。この神経束以外のすべての視神経束
を，視葉の直前の所で刺激する。 
A:ERGは細い縦の線で示されている。 50Hz， 
20秒の電気刺激 (Eの上向きの振れ)とともに， 
ERGの振幅は緩かに増大する。 Bの上:1秒
の光 (Lの上向きの振れ)に対するスパイク応
答。 Bの中:光刺激の直前に加えた電気刺激
(点)線によって，スパイク応答が完全に抑制さ
れる。 Bの下:1秒の光刺激マーク。
の神経叢に注入したときにだけ，注入後すぐに ERG
の増強効果が顕われた。この層には遠心性線維の終末が
あり，遠心性神経の伝達物質が放出される所である。 
6. 網膜活動に対する視神経刺激の効果
前の実験では，遠心性神経の伝達物質と考えられる 
DAを外部から与えたところ， ERGは増強，スパイク
は抑制されるという現象が見られた。この二つの効果
は，お互に矛盾するように見え，現在のところ充分な説
明は困難ではあるが， DAが伝達物質であるならば，遠
心性神経を反復興奮させれば， “DAの実験"と同じ結
果がえられるはずである。
遊離視覚系標本から前眼部を除去し，網膜一視神経一
視葉標本を作り，全体を海水で、i謹流する。視神経の束の 
1本を切断し，末梢切断端をガラス吸引電極に吸い込
む。この電極からの信号を，直流増幅器と高感度の CR
増幅器(時定数30msec)に導けば， ERGとスパイク放
電を同時に導出することができる。このような条件のも 
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図 6.遠心性神経の活動による受容野の縮小
スパイク放電の記録と遠心性神経の刺激の方法
は図 5の場合と同じ。小光点で網膜をスキャン，
スパイク応答を起こす範囲をきめる。それぞれ
の実線は光に対する感度が等しい点を結んで描
いたもの。 0.3，1.0というのは最大感度に対し
て50%および10%の感度を示す。
左:視神経刺激前，右:刺激直後(電気刺激の
聞は刺激のアーティファクトのため記録がとれ
ない。)
とで，残りの視神経束のすべてを電気刺激する。 ERG
とスパイクを記録している 1本の視神経束は電気刺激を
受けていないのであるから，電気刺激の効果は視神経の
逆向性刺激によるものではない。もっとも考え易いの
は，視神経の中に含まれている遠心性神経の興奮による
ものである。図 5に視神経刺激実験の結果を示してあ
る。神経に50Hzの頻数刺激を与えると， ERGは緩かな
経過で振幅が増大する。しかしスパイク放電は著明に抑
制される。この結果は予想された通りの“DAの実験"
と全く同じものである。
スパイク放電に対する視神経の頻数刺激効果は視神経
の放電状態によって違う。刺激光が強く，したがって放
電が強い場合には視神経の刺激効果は僅かなものである
が，光が弱く，放電も弱いときは著者な効果が現われ
る。とくに関値附近の光に対するごく弱い放電に対して
はスパイクは完全に抑制される。
このことを視神経の受容野の面から考えてみると，次
のような予想がなりたつ。視神経の 1本の束を興奮させ
るには，その支配領域(受容野)内に光刺激を与えなけ
ればならない。受容野の中心に与えた光点は充分な効果
をもって強い放電を引きおこすし，周辺の光は弱い効果
しか持たないであろう。したがって，遠心性神経を刺激
しながら受容野を描くとすれば，受容野の周辺に与えた
刺激光点の効果は著しく抑制を受け，中心部の照射は遠
心性神経の抑制効果をそれ程受けない。その結果，受容
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野が縮小することが期待される。図 6はこのような実験
の結果を示しており，図の右の遠心性神経の刺激直後に
描いた受容野は対照と比べて著しく小さくなっているの
がよくわかる。 
レセルピン投与の効果7. 
視神経刺激のスパイク抑制効果は，遠心性神経の終末
から放出される DA の作用と考えられる。また DA
はレセノレピン投与によって消失することが知られている
ので，前もってレセノレピンを投与しておいたタコでこれ
を確かめてみた。レセルピン (4mg/kg)を1日1回，
連続5日に亘って皮下注射したタコから，遊離視覚系標
本を作った。この標本の視神経束 1本を切断，吸引電極
を用いて，前と同様に ERGとスパイクを同時に記録す
ると，スパイク放電の関値はほとんど変っていない。そ
こで視神経を頻数刺激すると， ERGにもスパイクにも
何の効果も現われない。また， この網膜を Faglu法で
処理しても DAの盤光は全く見られなかった。したが
って，予想した通り，視神経刺激の効果は，遠心性神経
の終末から放出される DAによるものであると結論し
てよい。 
8. まとめ
眼球に HRP を注入すると視葉の内頼粒層に HRP
を含む細胞が現れる。このことから視葉には眼球に向う
遠心性神経の起始細胞が豊富に存在することがわかっ
た。一方， ドーパミン作動性ニューロンも視葉の内頼粒
層に発見され，網膜神経叢に終ることも明らかになっ
た。しかし，その数は HRP法で見たものの約10分の 
1である。また視神経を刺激すると眼球の前後径が短
縮，瞳孔が縮小する。これらのことから， HRP法で見
られる視葉ニューロンは眼球の運動系に向かうものを含
んでおり，真の網膜遠心性神経はドーパミン作動性ニ
ューロンからくるものである。
遠心性神経の反復興奮は受容野を縮小させることがこ
の実験から明らかになった。このことは遠心性神経の活
動によって空間分解能が高まるものと思われる。一方，
先に述べたように，タコ網膜には光受容細胞の軸索側校
を介する側方抑制が存在する。この抑制は視覚における
辺縁対比に関与するもので，やはり空間分解能を上げる
のに役立つものと考えられている。したがって，頭足類
の視覚系においては，すぐれた光学系と網膜内の密度の
高い受容細胞の分布に加えて，これら二種類の抑制機構
が形態視の発達に貢献しているものと考えられる。
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